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Struktur und Funktionen im Regenwald des internationalen Amazon- 
Ökosystemprojektes: vorläufige Mitteilung über Klassifikation der 
Bestände, Variation der Bestandesstruktur und Niederschlagsmerkmale 


von 


D. Alder, E.F. Brünig, J. Heuveldop, J. Smith 


1. Einführung 


Erste Erkenntnisse über Vegetation, Bestandesklima und Standort des MAB-For- 
schungsvorhabens in San Carlos de Rio Negro wurden auf dem Symposium 1976 berich- 
tet. Eine neuere Darstellung findet sich bei BRÜNIG et al. (1977). Die Anlage der Ver- 
suchsfláche für die Naturwaldbeobachtung ist in Abb. 1 wiedergegeben. 

Im folgenden berichten wir über einige neuere Ergebnisse aus: 

1. der Zusammenarbeit mit der “Unit of Tropical Silviculture”, Department of 
Forestry, University of Oxford (Dr. Alder, Julie Smith) zur Analyse der Struktur, 
Klassifizierung des Vegetation-Standortkomplexes und Aufstellung von Modellen 
zur Simulation der Dynamik der Bestände; 

2. den bestandesmeteorologischen Untersuchungen. 

Die quantitative Erfassung und Analyse der Bestandesstruktur und die Stratifizierung 
der Bestandesstandortkomplexe in strukturmäßig einheitlichere Straten liefert die notwen- 
digen Voraussetzungen für: 1. Untersuchung des Energie-, Biomasse- Náhrstoff- und Wasser- 
haushaltes; 2. Untersuchung der Dynamik der Bestände (Verjüngung, Wachstum, phasische 
Zyklen, Reaktion auf Umwelteinflüsse einschl. des Menschen); 3. Bestimmung von Art und 
Umfang der Wechselwirkung Pflanze : Vegetation : Standort. Grundlage der Strukturunter- 
suchung ist die Kartierung, Bestimmung und Vermessung aller Bäume oberhalb bestimmter 
Mindeststammdurchmesser in der Naturwaldfläche von 10 ha (200 x 500 m). Diese Arbei- 
ten wurden 1975 durchgeführt. Eine Wiederholungsmessung ist 1979 vorgesehen. Die Be- 
stimmung der Pflanzenarten wird anhand von 371 fertilen Herbarstücken und 629 sterilen 
Belegstücken, die 1975 gesammelt wurden, am Herbar des Botanischen Gartens in Caracas 
durchgeführt, ist aber noch nicht erfolgt. 
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2. Klassifizierung und Strukturmerkmale des Waldbestandes 


2.] Klassifizierung 


Es ist schwerlich móglich, eine brauchbare floristisch-strukturelle Klassifikation von 
tropischen Regenwaldflächen nach Standort- und Bestandesmerkmalen aufgrund von visu- 
ellen Eindrücken im Gelände oder anhand von Aufnahmelisten durchzuführen, weil Asso- 
ziationen und Phasen in den artenreichen, komplexen Waldsystemen visuell nicht erkannt 
und durch manuelle Auswertung von Aufnahmedaten praktisch nicht nachgewiesen werden 


kónnen (BRÜNIG 1974 und 1976). 


Die flächenmäßige Verteilung der Baumarten in San Carlos ist in gleicher Weise wie 
in den Kerangasflächen in Sarawak ungleichmäßig und standortabhängig. Abb. 2 zeigt als 
Beispiel die Verbreitung einiger häufiger Baumarten. Die Standortamplitude ist eng bei 
Hiua (unbestimmte Art), Yaguacana (Eperua leucantha, Bth., + Caesalpiniaceae) und Yucito 
(Sapotaceae). Die Standortamplitude ist mittelweit bei Cunuri (Micrandra spruceana 
(Baill.) E. Schultes, Euphorbiaceae), Yevaro (Eperua purpurea, Bth., Caesalpiniaceae) und 
Piapoco (Myrtaceae). Die Standortamplitude ist weit bei Macure (Burseraceae), eine Baum- 
art, die offenbar offenere Bedingungen bevorzugt. Analog sind Stammzahl, Artenzahl und 
Diversität (BRÜNIG 1976) ungleichmäßig und so verteilt, daß ein Zusammenhang mit 


Standortunterschieden erkennbar ist. 


Wir versuchten, diese Eigenschaften der floristischen Struktur als Merkmal für eine 
Klassifikation innerhalb der Versuchsfläche zu benutzen in der Hoffnung, eine ökologisch 
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Karte der Naturwaldversuchsfläche bei 
San Carlos de Rio Negro. X- und Y- 
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Abb. 2: 

Beispiele von Artenverteilungen in der Na- 
turwaldversuchsfläche. Die Karte wurde 
anhand einer vom Computer ausgedruck- 
ten Karte der Positionen der Bäume von 7 
Baumarten gezeichnet. Hiua und Yevaro 
sind auf gut drainierte, tiefgründige Böden 
beschränkt, Yaguacana auf immerfeuchte 
Fließwasserböden, Yucito auf wechsel- 
feuchte Humuspodsole. Eine sehr weite 
Standortamplitude zeigt Cunuri, die nur 
noch von Macure übertroffen wird. Die 
Pfeile zeigen von der Verbreitungsgrenze 
nach innen in das Verbreitungsgebiet der 
Arten Yevaro und Cunuri hinein. 
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aussagefähige Stratifikation zu erhalten. Das Verfahren wurde als Programm “FANTASMB” 
von ALDER und SMITH in Oxford entwickelt und basiert auf der älteren Methode von 
WISHART und CRAWFORD und dem NEARNEB-Programm von ASHTON (BRÜNIG 
1976, PIELOU 1969), das früher schon versuchsweise zur Stratifizierung von Kerangaswäl- 
dern in Sarawak verwendet worden war. 

Jeder Baum der Fläche bildet mit seinen 10 nächsten Nachbarn eine Gruppe, die 
durch ihre floristische Struktur gekennzeichnet ist. Bei 700 Bäumen ergeben sich etwa 7000 
bis 15000 Gruppen, die sich in ihrer Artenzusammensetzung unterscheiden. Die Gruppen 
werden nun nach ihrer Ähnlichkeit dichotom in Straten eingeteilt. Jede Teilung erfolgt so, 
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daß ein Maximum an Informationsverlust erreicht wird, d.h. die gebildeten Straten sind in 
sich maximal gleichfórmig. Teilungskriterium ist das Vorhandensein oder Fehlen einer 

Baumart, die beim Ähnlichkeitsvergleich identifiziert wurde. Die Teilung endet, wenn bei 
der nächsten Teilung weniger als 3 % Informationsverlust erzielt werden. Abb. 3 zeigt das 


Dichotom für die Gesamtfläche. 


„hole area, x O - 200, y 200 - 700, 200 x 500 m = 10 ha 


Trees > 30 cm 


(N) : Symbol for stratum printed in the association plot by computer 
N = 559 
A 

E a Yevaro, 100 nutus or RN 

267 292 

B C 
[D^ Hiva Ent ax Yucito, 248 za 
166 126 
G 


F 
188 - 


54 Y. a 
(H) 


(L) (M) (N) 


Code Nr. : 024 100 248 188 145 092 088 064 
frequencies: 295 | 112 45 af 28 19 17 12 
Abb. 3: 


Klassifikation der Gesamtfläche, Schema der monothetischen Unterteilung von etwa 45000 Gruppen in 
Straten B bis 0, von denen H bis 0 als Assoziationen des Waldbestandes ausgedruckt wurden. Programm 
FANTASMB von Dr. Dennis Alder und Julie Smith, C.F.I., Oxford, 1978. Die Code-Nummer ist die 
Rechennummer der Baumarten, z.B. 100 = Yevaro. 


Diese quantitative, monothetische, dividierende Methode hat gegenüber agglomera- 
tiven Methoden den unter den gegebenen Umständen (hohe Arten- und Individuenanzahl) 
wesentlichen Vorteil, durch entsprechende Stopregeln weniger Rechenzeit zu beanspruchen 
und ökologisch sinnvollere Einteilungen zu ergeben (POOLE 1974, S. 345 ff.) 

Das Ergebnis der Klassifizierung des Waldes auf der Gesamtfläche zeigt Abb. 4. Die 
Einteilung erfolgte nach Oberstandarten über 30 cm d, um die Individuenzahl in den Gren- 
zen der Leistungsfähigkeit des Programms zu halten. Die Straten reflektieren die standort- 
bestimmte “Variation at medium scale" nach ASHTON und BRÜNIG (1975). Für die Tei- 
lung wurden vom Programm 9 Baumarten ausgesucht einschließlich Yevaro, Hiua, Yucito. 
Die Straten und ihre Flächenverteilung weichen sehr wesentlich von der bisher benutzten 
Vegetationseinteilung und Vegetationskarte ab (KLINGE 1977). 
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Anschließend wurde die Klassifizierung bei niedrigeren Mindeststammdurchmessern 
wiederholt. Eine Herabsetzung der Durchmessergrenze erhöht die Stammzahl und Arten- 
zahl drastisch. Daher mußte die Gesamtfläche in 100 x 100 und 50 x 50 m Teilflächen ge- 
teilt werden, die für sich stratifiziert wurden. Beides verleiht Baumarten größeres Gewicht, 
die typisch für bestimmte Entwicklungsphasen sind. Die phasenabhängige “variation at 
small scale" nach ASHTON und BRÜNIG wird auf diese Weise automatisch und quantita- 
tiv erfaßt. Es ist dies ein einmaliger und für die Ökosystemforschung grundlegender Vor- 
teil dieser Methode der Stratifizierung. 

Das Beispiel (Abb. 5 und 6) der Stratifikation der Blöcke 25 bis 28 zeigt, daß die 
dichotome Klassifikation schon in der 2. Stufe von einer Baumart, “Piapoco” bestimmt 
wird, die typisch für reife Entwicklungsphasen ist. Im xerischen Bereich (rechts) erfolgt die 
Einteilung auf Stufe 3 nach der für mittlere Phasen typischen, weitverbreiteten Baumart 
"Macure". Das Programm extrahierte dabei diejenigen Arten, die wir schon im Gelände als 
offensichtlich ökologisch besonders bedeutsam erkannt hatten und daher zur physio-ókolo- 
gischen Untersuchung mit nach Hamburg genommen hatten. Die Karte des Assoziations- 
plots zeigt die große Heterogenität der floristischen Struktur “at small scale” auf oligotro- 
phen Standorten. Diese Variation ist bedingt durch Unterschiede im Boden, Mikrorelief 
und Entwicklungszustand der Gruppen. Das Bild entspricht in seiner Kleinflächigkeit und 
komplexen Vermischung dem Bild, das wir aus dem Kerangaswald in Sabal, Westsarawak 
kennen (BRÜNIG 1973 und 1976). 


Program FANTASMB, D. ALDER and J. SMITH, Oxford, 1978. 


a 
Blocks |?! 28| X O - 100, Y 500 - 600, 100 x 100 , = 1 ha. 
25 26 


Trees 13 cm d, 757 trees in plot, 212 border zone trees, 19 species, 
lO nearest neighbours, mean distance to nearest neighbour 4.57m. 
Strata A to K, of these are plotted and mapped D, E, H, I, J, K. 


N = 757 
A 
+ Yevaro, 100 - EC SEE 
251 506 
B C 
+  Cunuri, O24 -= ac + Macure ET 5 
175 76 219 287 
D E F G 
+ Piapoco, 188 - + Molenillo - 
hoja fina, 
148 
143 76 109 ; 17 
H. I J K 


Species code number : 000 024 188 100 145 221 248 148 211 019 115 023 064 222 207 141 055 257 
Frequency of species: 252 206 65 142 7 25 24 24 21 16 9 8 6 6 5 4 2 1 


Abb. 5: 

Das Schema der monothetischen Unterteilung für eine 100 x 100 m Teilfläche, X 0 - 100, Y 500 - 600, 
Blöcke 25 bis 28. Codenummer 000 = Arten, die für die Ähnlichkeitsanalyse, aber nicht mehr für, die 
Teilung herangezogen wurden. 
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ASSOCIATION PLOT MAP — TREES ARE INDICATED BY THEIR GROUP CHARACTER 
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Abb. 6: 
Die Karte der Assoziationen des Waldbestandes in der Teilfläche in Abb. 5. Die vom Computer ausge- 


druckten Codebuchstaben D, E, H, I, J und K bezeichnen die 6 unterschiedenen Assoziationen. 


2.2 Die geometrische Struktur der Assoziationen 

Es stellt sich nun die Frage, ob die Straten sich auch in ókologisch bedeutsamen Merk- 
malen der geometrischen Struktur der Bestánde unterscheiden. Die Klassifikation und Stra- 
tenkarten wurden erst Anfang April 1978 fertig. Wir konnten daher die Strukturmerkmale 
vorerst nur zwischen Quadraten (10 x 10 m) und zwischen Blócken (50 x 50 m) vergleichen. 
Abb. 7 zeigt einen Vergleich der beiden Blócke 25 und 31. Block 25 ist überwiegend von 
der Cunuri-Piapoco-Assoziation (Stratum N) auf sandigem, mittelgründigem Podsol be- 
stockt und Block 31 von der Yevaro-Hiua-Assoziation (Stratum I) auf tiefgründigem pod- 
soligem, im Untergrund tonhaltigem Boden (HERRERA 1977). Die Verteilungskurven 
unterschieden sich deutlich. 
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za Xd d Number of trees > 1 cm per ha 
—125 1- 13 cm d from 005 ha 
5000 > 13 cm d from 025 ha 
N  Piapoco 25 8556 57 
I Yevaro- 31 8416 112 
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T o5 10 20 30 40 50 60 110, ccm d 
Abb. 7: 


Vergleich der Verteilung der Baumzahlen (N), Bestandesgrundflächen (G) und 
Bestandes-Baumholzvolumen (V) in den Blöcken 25 (einfache Struktur) und 
31 (komplexe Struktur). 
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Die Baumzahlen sind praktisch gleich unterhalb 10 cm Stammdurchmesser in Brust- 
höhe (d), höher in Block 25 zwischen 10 und 30 cm d und umgekehrt höher in Block 31 
oberhalb 30 cm d. In 25 fehlt gleichsam der in 31 vorhandene vorherrschende Oberstand 
und der obere Mittelstand ist zu einem dicht geschlossenen Oberstand zusammengerückt, 
der sich durch geringe aerodynamische Rauhigkeit auszeichnet. Dem entspricht, daß einige 
typische Arten des Oberstandes von Block 25, z.B. Cunuri, in vereinzelten Exemplaren im 
oberen Mittelstand unter den vorherrschenden Báumen in den Randzonen der Yevaro-Hiua- 
Assoziation (z.B. in Block 31) vorkommen. 

Entsprechend den Baumzahlunterschieden unterscheiden sich auch die Verteilung 
der Grundfläche G und des Volumens V. Die Bestände in Block 25 sind einfach aufgebaut. 
Der Oberstand ist dicht geschlossen und enthält den Hauptteil der Phytomasse in den Durch- 
messerklassen 10 - 40 cm. Die Phytomasse über 40 cm Stammdurchmesser ist gering. Ent- 
sprechend ist das Kronendach einfórmig und dicht, daher aerodynamisch glatt und wenig 
austauschintensiv. Die flachere Verteilung der Phytomasse in Block 31 mit einem hóheren 
Anteil der vorherrschenden Baumschicht verursacht ein aerodynamisch rauheres Kronen- 
dach und damit größere Austauschintensität und Bestandesdynamik. Dies wird durch den 
deutlich höheren Totholzvorrat in Block 31 bestätigt (Abb. 8). Das stärker ausgeprägte 
Mikrorelief in Block 31, die tiefere Durchwurzelbarkeit und vor allem der ausgeglichenere 
Wasserhaushalt (Abb. 9) sind die Ursache für diese Unterschiede in Bestandesaufbau und 
-dynamik. Dieser orientierende Vergleich zeigt, daß eine Variabilität der Strukturmerkmale 
besteht, die offenbar standort- und assoziationsbezogen ist und sich schon in so einfachen 
und groben Parametern wie Baumzahlkurve, Grundflächenkurve und Volumenkurve aus- 
drückt. 








Abb. 8: 

Verteilung von gebrochenem Totholz und toten Baumstümpfen über 5 cm Durchmesser in dem Streifen 
X 0 - 100, Y 500 - 600. Block 31 hat einen deutlich hóheren Totholzvorrat als Block 25. Lage der Blócke 
siehe Abb. 1. 
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Abb. 9: 

Mikrorelief, Wasserablaufrunsen, Hangneigung und Bestandeslócher (gap) im gleichen 

Streifen wie in Abb. 8. Block 31 hat zerschnittenes Mikrorelief mit 1 - 2 m hohen Sand- 

rücken mit tiefem podsoligem Sandboden über tonigem Unterboden, dazwischen basin- 

artige Wasserrinnen, Block 21 hat einen vom Fuß der Sandrücken wegstreichenden, nur 
. schwach geneigten und von flachen Wasserablaufrunsen kaum gegliederten Hang mit 

flachgründigem bis mittelgründigem Humospodsol.. 


In einer zusátzlichen, orientierenden Auswertung der Computerausdrucke haben wir 
die Variation der drei Parameter N, G und V sowie die Baumhóhen und Kronenvolumen 
in 10 m breiten Transekten untersucht. Die Lage der Transekte Y 520/530 und Y 570/580 
zeigt Abb. 1, die komplexe Verteilung der 6 Assoziationen in der Fläche zeigt Abb. 6. Die 
Assoziationen H (ohne Piapoco) und I (mit Piapoco) sind wahrscheinlich jeweils frühere 
(H) und spätere (I) Phasen der gleichen Vegetations/Standorteinheit und sind so stark ver- 
zahnt und gemischt, daß sie in der Assoziationskarte zusammengefaßt dargestellt wurden. 
Das in Abb. 10 dargestellte 200 m lange Transekt läuft links von der Mischassoziation H/I 
nach rechts durch eine sehr heterogene Zone, in der die Biomassefläche V liegt, bis jenseits 
X 100 in die Yaguacana-Cunuri-Assoziationen. Ab X 180 folgt eine durch Piapoco gekenn- 
zeichnete Übergangszone. Anschließend ist ein 40 m langes Stück Transekt aus Block 32 
angefügt worden, um die komplexe Yevaro-Hiua-Assoziation darzustellen, die in der Catena 
auf die Yaguacana-Cunuri-Assoziation folgt (X 160 - 200; Y 570 - 580). 
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Abb. 10: 

Die Werte einiger Merkmale der Bestandesstruktur in 10 x 10 m Quadraten entlang des 
Transektes X 0 - 200, Y 520 - 530 in Blöcken 25, 26, 29 und 30 und X 160:- 200, 

Y 570-580 in Block 32. G = Grundfläche in m^ je ha, himax = maximale Baumhöhe, 
h, = mittlere Höhe der 5 höchsten Bäume, V = oberirdisches Baumholzvolumen in m 
je ha, hi . dj, = Kronenquerschnittsfläche; zweitoberste Zeile = Summe je Quadrat als 
Vielfaches der Bodenfläche, oberste Zeile = mittlere Kronenquerschnittsfläche in m 
und maximale Kronenquerschnittsfláche in m” je Quadrat. 
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Die in Abb. 10 dargestellten Verteilungen zeigen folgende Merkmale: 

1. Die Grundfläche variiert sehr stark vor allem zwischen verschiedenen Phasen (z.B. 
Bio V) und innerhalb der dynamischeren Assoziationen rechts. 

2. Die maximale Baumhöhe (höchster Baum im Quadrat) und die mittlere Oberhöhe 
der Quadrate (Mittel der 5 höchsten Bäume) nehmen nach rechts zu. Gleichzeitig nehmen 
die Differenzen und Variabilität beider Merkmale zu, was mit der größeren Ungleichmäßig- 
keit und Oberflächenrauhigkeit des Kronendaches auf den mehr mesischen Standorten rechts 
zusammenhängt. 

3. Das aus Baumquerschnittsfläche und Baumhöhe berechnete Gesamtvolumen je 
Quadrat nimmt entsprechend der Höhenzunahme nach rechts schwach zu; die Variabilität 
ist erwartungsgemäß größer als die der Grundfläche oder Höhe. 

4. Die aus der Länge und Breite der belaubten Krone jedes Einzelbaumes berechneten 
Gesamtkronenquerschnittsflächen der Quadrate variieren sehr viel weniger als G, h und V. 
Dies war unerwartet, weil wir annahmen, daß die Gesamtkronenflächen und entsprechend 
die Gesamtkronenvolumina je Flächeneinheit noch stärker als G und V Phasen- und Stand- 
ortunterschiede reflektieren und daher stärker variieren würden. Aus den Angaben über die 
Baum- und Blattfrischgewichte in den 13 Biomasseflächen von KLINGE (1977, Tab. 1 und 
Abb. 11) läßt sich mit Vorsicht ein ähnlicher Trend ableiten. Im Bana, im Cunuri-Yevaro- 
wald (2 Flächen) und im Cunuriwald (7 Flächen) sind die Unterschiede der Blattfrischge- 
wichte ebenfalls kleiner als die Unterschiede der Baumfrischgewichte, jedoch sind sie in den 
2 Flächen im Yaguacanawald größer. Daten über die Blattgrößen und Blattindexwerte für 
eine entsprechende Analyse des Verteilungsmusters dieser Parameter sind zur Zeit noch 
nicht verfügbar. 

5. Die mittleren und maximalen Kronengrößen je Quadrat variieren dagegen stark 
und zeigen eine deutliche Abhängigkeit von Standort und Phase, 


2.3 Vorläufige Arbeitshypothesen 

Aus diesen Ergebnissen lassen sich folgende Arbeitshypothesen für den weiteren Ver- 
lauf der Untersuchungen ableiten: 

1. Die Stratifikation nach der Assoziationsanalyse vermindert nicht nur die floristi- 
sche Variation, sondern auch die Variation der geometrischen Struktur in den Teilflächen 
(Straten) und faßt Teilpopulationen zusammen, die in ihrer Zusammensetzung, Struktur 
und Dynamik einheitlicher sind als die Ausgangspopulation. Das bedeutet, daß das ange- 
wendete Klassifizierungsverfahren ökologisch relevante Ergebnisse und einen Ansatz für 
die Entwicklung einer einfacheren Klassifikation nach ausgewählten Strukturmerkmalen 
(vergl. WEBB et al. 1977) liefert. Ä 

2. Die festgestellten Variationsmuster der Baumzahl- und Phytomasseverteilung zei- 
gen Zusammenhänge mit der Variation der Standortbedingungen, z.B. Mikrorelief, Boden- 
typ und Bodenwasserhaushalt und mit dem phasischen Entwicklungsgrad der Bestände, die 
darauf hinweisen, daß die genaue Kenntnis dieser Variationsmuster der Bestandesstruktur 
eine Voraussetzung für die Erforschung des Nährstoff-, Wasser- und Biomasseumsatzes und 
der Bestandesdynamik ist. Je nach Mindestdurchmesser der zur Klassifizierung verwende- 
ten Bäume und der Flächengröße tritt der Einfluß der Standortbedingungen oder der Ent- 
wicklungsphasen in den Vordergrund. 
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3. Die unterschiedlichen Variationsbreiten der Merkmale Baumvolumen, Phytomasse, 
Kronenvolumen und aerodynamische Rauhigkeit des Kronendaches lassen vermuten, daß 
diese Strukturmerkmale der Einwirkung unterschiedlicher physio-ókologischer Regelkreise 
unterliegen. 

Der geometrische Aufbau des Kronenraumes wird wahrscheinlich bestimmt von der 
Notwendigkeit für den Einzelbaum und die einzelne Baumart, ihre Produktion in der ver- 
fügbaren Nische zu maximieren und Konkurrenz und Risiko durch entsprechende Blatt- 
und Kronenformen soweit möglich auszuschalten (BRÜNIG 1976 b). Neben den physiolo- 
gischen Anpassungen spielen hierbei die Verzweigung und die Anordnung und Form der - 
Blätter eine entscheidende Rolle. Die Anordnung der so angepaßten Kronen im Raum er- 
folgt nun so, daß das Standortpotential zur Produktion ausgenutzt wird, ohne dabei den 
Einzelbaum und den Bestand zu überlasten und damit das dynamische Gleichgewicht der 
Abfolge der phasischen Zyklen zu gefährden. 

Der einfórmig geschichtete Kronenraum und das aerodynamisch glatte Kronendach 
der geschlossenen Bestände auf den stärker xerischen und mehr oder weniger stark wechsel- 
feuchten Standorten zeichnen sich aus durch kleine, relativ ókonomisch produzierende 
Kronen und im oberen Kronenraum steilgestellte, stark reflektierende und kleinere, feste 
Blätter. Alle diese Merkmale verringern die Aufnahme von Energie und damit die Austausch- 
intensitäten und die Entwicklungsdynamik der Bestände. Auf letzteres weist auch der ge- 
ringe Totholzvorrat in diesen Beständen hin, sowie Vermutungen von ASHTON und BRÜ- 
NIG, daß die bio-ökonomische Lebensdauer der Einzelbäume und der Blätter in derartigen 
Waldgesellschaften womöglich länger ist. Hierauf weisen auch die größere Dicke und Härte 
der kleineren, ganzrandigen Blätter in den Cunuri-Assoziationen H, L, M und N hin (Abb. 

3 und 4), was nach GIVNISH (1978) als Anzeichen größerer Langlebigkeit gedeutet werden 
kann. 

Die Bestände auf den mehr mesischen Standorten mit ausgelichenerem Wasserhaus- 
halt erreichen mit einem möglicherweise gleichen oder nur relativ gering vermehrten Volu- 
men der belaubten Krone je Flächeneinheit den Aufbau eines strukturmäßig komplexen, 
aerodynamisch rauheren Kronendaches. Hierdurch wird erreicht, daß der turbulente Luft- 
austausch und die Strahlungsbilanz im Kronenraum zunehmen und die äußeren Diffusions- 
widerstände im Kronendach abnehmen. Hierdurch nimmt die potentielle Austauschintensi- 
tät und Produktivität absolut und je Einheit Blattfläche und Blattmasse bei relativ niedrigem 
Energieauf wand zu, ohne daß gleichzeitig das Risiko von Dürrestreß infolge einer Vermeh- 
rung der Blattfláche und Blattmasse erhóht wird. Auf die Bedeutung der Zusammenhánge 
für den Wasserhaushalt und die Wasserbilanz wird im folgenden noch weiter eingegangen. 
Die auf dem Symposion 1976 beschriebenen Anpassungen der Baumform (Verhältnis von 
h zu d und von Kronenquerschnittsfläche zur Stammquerschnittsfläche) und die bessere 
Durchwurzelung verhindern gleichzeitig eine Erhóhung des Sturmwurfrisikos in den kom- 
plexeren, aerodynamisch rauheren Bestandestypen. 


3. Bestandesstruktur und Bestandesniederschlag 
3.1 Zielsetzung und Methode 


Die Kenntnis der Zusammenhänge zwischen Vegetation, Standortfaktoren und Be- 
standesklima ist wesentlich für das Verständnis des Funktionierens von Waldókosystemen. 
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Im San Carlos-Forschungsvorhaben wurden diese Zusammenhänge unter anderem für den 
Bestandesniederschlag untersucht (HEUVELDOP 1977 a und b). Die mikrometeorologi- 
schen Untersuchungen wurden in Meßstation 1 auf einem Lateritstandort mit einem Wald- 
typ, der in seiner geometrischen Struktur der Yevaro-Hiua-Assoziation (I) und der Yevaro- 
Assoziation (K) der Abb. 3 und 4 ähnelt, und in Meßstation 2 auf einem Humuspodsol in 
der Cunuri-Yucito-Assoziation (M) bei X 40; Y 490 in Block 19 durchgeführt. 


3.2 Ergebnis 

In Anschluf an die Ergebnisse der Temperatur-, Luftfeuchte- und Lichtmessungen 
in den unterschiedlichen strukturierten Bestandestypen wurde erwartet, daß bei den Be- 
standesniederschlägen ähnliche Verteilungsmuster auftreten. Die ersten mikrometeorolo- 
gischen Untersuchungsergebnisse hatten gezeigt, daß nachweisbare Zusammenhänge zwi- 
schen Bestandesstruktur und Temperatur und Luftfeuchte am Waldboden bestehen 
(HEUVELDOP 1977 a; BRÜNIG und HEUVELDOP 1976). 

Ebenso konnten Variationen der relativen Beleuchtungsstärken innerhalb der ver- 
schiedenen Bestandestypen nachgewiesen werden, die mit den Bestandesstrukturunter- 
schieden zusammenhängen. Die Variation und Abnahme der relativen Beleuchtungsstärken 
bei diffusem Licht scheinen jedoch von der Bestandeshöhe sehr viel mehr abhängig zu sein 
als von Unterschieden in der Kronendachstruktur (Abb. 11). 
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Abb. 11: 


Vertikale Verteilung der rel. Beleuchtungsstärke bei indirekter Strahlung in 4 verschiedenen 
Bestandestypen. Bezugsebene: oberes Kronendach. Die Bestandestypen entsprechen den 
Assoziationen in Abb. 3 und 4 (von links) "I", “K”, “L” und “0” rechts unten in der Karte 


= bana. 
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Umgekehrt ergeben sich stark ausgeprägte Unterschiede im direkten Lichtgenuß. Die 
Häufigkeit, Größe und Lichtintensität der Lichtflecken am Boden zwischen den verschiede- 
nen Bestandestypen variiert merkbar. Im Gegensatz hierzu ließen sich signifikante Unter- 
schiede im Bestandesniederschlag zwischen den beiden Bestandestypen nicht feststellen. 

Der Untersuchungszeitraum war Anfang August 1975 bis Ende August 1977. In Abb. 
12 ist dargestellt, wie sich die monatlichen Gesamtregenhöhen in den beiden Waldparzellen 
im Jahresablauf und von Jahr zu Jahr verteilen (Stapeldiagramm). Die durchgezogene Linie 
stellt die Regenhóhen im gleichen Zeitraum auf der Klimastation im Dorf in etwa 3 km 
Entfernung dar. Die gestrichelte Linie zeigt den langjührigen Mittelwert pro Monat. Für den 
Untersuchungszeitraum gilt, daß die Meßwerte der Versuchflächen und der Klimastation 
keine signifikanten Unterschiede aufweisen. Damit kónnen fehlende Daten über Regressio- 
nen ermittelt werden. 
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Abb. 12: 
Monatliche Niederschlagshóhen. Gesam tniederschlag in den Versuchflächen (Stapeldiagramm), links 
Lateritbestand, rechts Podzolbestand. Durchgezogene Linie: Regenhóhen Klimastation San Carlos 


während des Untersuchungszeitraumes; gestrichelte Linie: mittlere Regenhóhen für die Zeit 1950 - 
1958 und 1970 - 1977. 


Für den Vergleich der Bestandesniederschläge wurden nur diejenigen Regentage ver- 
wendet, an denen tatsächlich alle Instrumente in den beiden Versuchsflüchen gleichzeitig 
funktionierten. Hierdurch ergibt sich eine Reduktion der Regentage von insgesamt 550 auf 
254. Entsprechend vermindert sich die Gesamtregenhóhe von etwa 8200 mm auf rund 
4200 mm. Diese Stichprobe folgt in ihrer Verteilungsform der Tendenz der Grundgesamt- 


heit hinreichend gut, um sie als repräsentativ zu bezeichnen (Abb. 13). Die Stapelhälfte 
links von der gestrichelten Linie stellt die Werte der Klimastation, rechts die der Station - 


San Carlos de Rıo Negro 1975 - 1977 
im Lateritbestand als Beispiel dar. Oberes Diagramm zeigt die relative Verteilung der Re- 
De ta a in d t gentage, darunter folgt die relative Verteilung der Regenhóhe und im unteren Teil die rela- 
z li m6 £x | tive Verteilung der Anzahl der Niederschläge in den verschiedenen Regenhöhengruppen. 
nümer of precmitston avèntè Mit verschiedenen Tests konnte statistisch belegt werden, daß beide Kollektive der gleichen 
Grundgesamtheit angehören. Damit sind Rückschlüsse aus diesen Daten trotz des reduzier- 
ten Datenumfangs möglich und zulässig. 
Durchfallender und abtropfender Niederschlag liegt in beiden Bestandestypen im 
Durchschnitt über dem gesamten Beobachtungszeitraum bei 87 % der Gesamtregenhöhe. 


Das ist zunächst ein erstaunlich hoher Betrag, zumal der am Stamm ablaufende Nieder- 
schlag nicht mit einbezogen ist. Der Stammablauf kann aber als so gering angesetzt wer- 
| | " den, daß er im Fehlerrahmen liegt, bzw. in gleicher Höhe liegt wie die Bodeninterzeptions- 
Lada cda Heli che verdunstung (vergl. JORDAN im Druck; ZAMBRANA 1975). 


ee et A CELER Aus früheren Untersuchungen ist bekannt, daß mit zunehmender Niederschlagsmenge 
der relative Anteil des Bestandesniederschlags ansteigt (CLEGG 1963; HEUVELDOP 1973). 
Abb. 14 zeigt hierzu wiederum am Beispiel des Bestandes auf Laterit im San Carlos Pro- 
jekt, wie der Prozentanteil der Interzeptionsverdunstung bei steigender Regenhóhe sinkt. 
Praktisch identisch damit sind die Ergebnisse aus dem Bestand auf Podsol. Die Streubänder 
sind für beide Bestände getrennt in Gruppen zusammengefaßt und getestet worden, um 

evtl. im Bereich bis zu 5 mm Regenhóhe strukturabhängige Differenzen festzustellen. 
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Abb. 13: 


Prüfung des Aussagewertes der zum Vergleich verwendeten Niederschlagsdaten über die 
relative Verteilung von oben: Anzahl der Niederschlagstage; mitte: Hóhe der Nieder- 
schläge je Monat; unten: Anzahl der Niederschlagstage je Regenhóhengruppe. Säulen- 
hälfte links: Klimastation San Carlos; rechts: Lateritbestand. 





Total rainfall mm 


Abb. 14: 
Rel. Anteile der Kroneninterzeptionen über Regenhóhe pro Tag für den Lateritbestand. 
Verteilung im Podsolbestand ist nicht signifikant verschieden. 
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Das Ergebnis ist in Abb. 15 zusammengefaßt. Lediglich in der Gruppe 1.1 - 1.5 mm 
:nhóhe besteht eine schwache Wahrscheinlichkeit, daß die beiden Kollektive nicht der 
‘hen Grundgesamtheit angehören. Aber auch hier liegt die Signifikanzschwelle noch 
7.5 %und die Niederschläge dieser Gruppe betragen im langjährigen Schnitt weniger 
| % der Gesamtniederschlagsmenge. 
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Abb. 15: i 
Kroneninterzeptionen im Lateritbestand (LAT) und Podzolbestand (POD), Mittelwerte, 
Streuung und Signifikanzwerte je Regenhöhenstufe. Die Differenzen sind nicht gesichert. 


Es kann also als gesichert angesehen werden, daß die unterschiedliche Struktur der 
beiden zum Vergleich verwendeten Bestände keinen Einfluß hat auf die Höhe der Bestan- 
desniederschläge. Es bleibt die Frage, warum dies so ist. 


3.3 Diskussion 

Möglicherweise ist eine der Ursachen dieses unerwarteten Ergebnisses darin zu sehen, 
daß in diesen Regionen der klimabestimmende Niederschlag gleichzeitig auch eine Art 
Streßfaktor darstellt, dem sich die Bestände aller Standorteinheiten durch entsprechende 
Architektur anpassen. _ 

In der Hauptregenzeit treten mit unregelmäßigen Zeitintervallen niederschlagsfreie 
Perioden von 10 Tagen und mehr auf. Insbesondere aber während der Schwachregenzeit 
wird die Wasserversorgung infolge sehr hoher Abfluß- und Verdunstungsraten häufig kri- 
tisch. Hierauf stellt sich die Vegetation äußerlich erkennbar durch kleine Blattflächen und 
vertikale Blattstellung im oberen Kronenbereich ein. Vermutlich wird aber auch durch be- 


stimmte Kronendachstrukturen eine Minimierung der unproduktiven Wasserverluste.erreicht. 


Das Kronenvolumen variiert innerhalb der Untersuchungsfläche relativ wenig. Die 
Dynamik des Systems scheint weniger durch Kronenvolumen und Blattmenge, als durch 
die geometrische Struktur gesteuert zu werden. Erhöhte Turbulenz und Diffusion steigern 
die Transpiration und letztlich die Produktivität der Bestände, und zwar ohne daß dabei 
eine Erhöhung der Interzeptionswerte für Niederschlag in Kauf genommen werden muß. 

Aus den bislang vorliegenden Daten kann noch nicht abgeleitet werden, welche Be- 
deutung dieses Ergebnis für den Wasserkreislauf der Bestände hat. Über die Transpirations- 
leistungen können noch keine endgültigen Aussagen gemacht werden. Gegen Ende des Jah- 
res 1978 werden diesbezügliche Forschungsergebnisse veröffentlicht werden (HEUVELDOP 
JORDAN in Vorbereitung; JORDAN und KLINGE im Druck). Abflußmessungen konnten 
aus technischen Gründen bislang nicht durchgeführt werden. Grundwasserbeobachtungen 
werden von HERRERA durchgeführt und demnächst veröffentlicht. 

Der Wasserhaushalt kann daher vorläufig nur näherungsweise bestimmt werden. Bei 
einem durchschnittlichen Jahresniederschlag von 3600 mm und 13 % (470 mm) Interzep- 
tionsverdunstung verbleiben 87 % oder 3130 mm, die sich auf Abfluß und Transpiration 
verteilen. Stammabfließender Niederschlag und Evapotranspiration der Streu und Boden- 
flora sind gering und können größenordnungsmäßig gleichgesetzt werden (JORDAN im 
Druck). Die Abflußraten aus sandigen Podsolböden sind wahrscheinlich höher als die ech- 
ter Lateritbóden. In der Versuchsfläche mit einem atypischen Laterit mag dies.anders sein. 
Das venezolanische Hydrologische Institut gibt einen Durchschnittsabfluß von 1800 mm 
an. Daraus folgt, daß im Cunuri-Bestand weniger als 1330 mm, im Yevaro-Bestand mehr 
als 1330 mm durch Transpiration verdunsten. Hinzu kommt für beide Bestandestypen der 
gleiche Wert von 470 mm für die Evaporation interzeptierten Niederschlags. 


4. Schlußbemerkung 


Die Merkmale der Standort- und phasenabhängigen floristischen und geometrischen 
Struktur der Bestände auf oligotrophen Standorten im tropischen Regenwald des MAB- 
Pilotprojektes bei San Carlos de Rio Negro stimmen überein mit den Strukturmerkmalen 
der Waldbestände auf entsprechenden Standorten in Borneo. Es handelt sich hier offenbar 
um funktionale Anpassungen der Waldstruktur an die Bedingungen des Standortes und der 
Phasendynamik, die allgemeine Gültigkeit haben. Dies und die Art und das Ausmaß der 
standort- und phasenbedingten Variation der Bestandesstruktur machen es notwendig, Vor- 
haben der Erforschung von Teilprozessen im Ökosystem, z.B. des Wasser- oder Nährstoff- 
kreislaufs, sinnvoll in das Bezugsgefüge der Bestandesstruktur einzuordnen. Ohne diese Ein- 
ordnung können gesicherte Erkenntnisse über Prozesse innerhalb der Regenwaldökosysteme 
und über Austauschvorgänge zwischen den Regenwaldökosystemen und ihrer Umwelt nicht 
erarbeitet werden. Sie ist weiterhin eine Voraussetzung für die Erforschung und Erklärung 
der Entwicklungsdynamik von Einzelbäumen und Baumbeständen und damit für die von 
unserer Gruppe zur Zeit versuchte Aufstellung von multivariablen Simulationsmodellen der 
Baum- und Bestandesentwicklung mit dem weiteren langfristigen Ziel, die Voraussetzungen 
für eine Einordnung des Waldes in kybernetische Regionalmodelle zu schaffen. 
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Die Erfassung, Bestimmung und Quantifizierung der physioökologisch wirksamen 
Strukturmerkmale ist außerdem notwendig für die Bestimmung des Leistungs- und Be- 
lastungspotentials von natürlichen und vom Menschen modifizierten oder geschaffenen 
Vegetationen und für den Vergleich von Vegetationsbeständen und ihren Standorten zwi- 
schen Regionen, die sich aus historischen Gründen floristisch unterscheiden. Hierbei bie- 
ten Strukturmerkmale, die physiologisch und ökologisch bedeutsam sind, eine Basis für 
die Bestimmung und Klärung des Zusammenhangs zwischen Vegetation und physikalischer 
und chemischer Umwelt. 


5. Kurzfassung 


Die Klassifizierung mit Hilfe einer monothetischen Teilung von Gruppen, die jeweils vom Zen- 
tralbaum und seinen 10 nahesten Nachbarn gebildet werden, bis zu einer Stufe bei der eine weitere 
Teilung weniger als 3 % Informationsminderung bringt, hat Straten ergeben, die offenbar gleichzeitig 
standort- und phasenbedingte Variationen der floristischen und geometrischen Bestandesstruktur aus- 
drücken. Die Auswirkung des Standorts wiegt vor, wenn der Mindestdurchmesser und die Fläche groß 
sind, die der Phase, wenn beide relativ klein sind. Die ersten Ergebnisse einer orientierenden Auswertung 
deuten an, daß das Volumen des belaubten Kronendaches weniger variiert als die aerodynamische Ober- 
flächenrauhigkeit, die Bestandesgrundfläche, das Baumvolumen, die Artenanzahl und die Artendiversi- 
tät je Quadrat (10 x 10 m). Es ist möglich, daß dies ein bedeutendes Merkmal der Anpassung an die Be- 
dingungen der durch einen kritischen Wasser- und Nährstoffhaushalt gekennzeichneten Standorte ist. 
Die Varianz der Artenzusammensetzung und der Struktur des Kronendaches ist eng gekoppelt mit Ver- 
änderungen des Strahlungshaushaltes, der Temperatur und Luftfeuchte im Bestandesinneren. Hingegen 
konnten Zusammenhänge mit den Bestandesniederschlagshöhen nicht nachgewiesen werden. 


6. Summary 


The classification by a monothetic division of groups of a subject tree and it’s 10 nearest neigh- 
bours to a 3 % level of information reduction has produced strata which seem to simultaneously express 
site- and phase-related variation of floristic and geometric stand structure. The first results of analyses 
indicate that the volume of the photosynthetically active leafed canopy varies less than the aerodynamic 
roughness of the canopy and less than stand basal area, volume, species richness and diversity. This may 
be an important adaptive feature on the sites with critical water and nutrient regimes. The significance 
to microclimatic features is briefly discussed. 


7. Resumo 


A classificação da estrutura do Stand com ajuda de uma divisão monotética de grupos formados 
por uma árvore central e suas 10 vizinhas mais próximas até um nível no qual uma divisão poskrior traz 
uma redução de informações inferior a 3 %, resultori estratos que exprinem simultaneamente a variação 
da estrutura floristica e geométrica do Stand. O efeito do local domina se o diametro mínimo e a super- 
ficie forem grandes enquanto o efeito de fase domina se os dois fatores forem relativamente pequenos. 
Os primeiros resultados de uma análise indicam que o volume da copa fotossintéticamente ativa varia 
menos do que a superfície aerodindmica rugosa, do que a superfície do Stand, do que o volume de árvo- 
res, do que o nümero de espécies e do que a diversidade de espécies por quadrat (10 x 10 m). É possível 
que isto seja uma característica significante da adaptação ás condições que são tipicas para locais com 
uma economia de água e sais minerais erítico. A variação da composição de espécies e da estrutura da 
copa está intimamente ligada com as mudancas da economia da radiação, da temperatura e da humidade 
do ar ho interior do Stand. Por outro lado não se pode comprorar relação com a intensidade da precipi- 
tação no interior do Stand. 
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